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RESUMEN 

Fn L'stc estudio se C\ aluó la capacidad de la autokrtilización 

autónoma de pro' eer garantía reproductiva en una especie 

hermafrodita anual autocompatible. Dalilro s1u1111011i11111 y sus 

repercusiones en el largo de corola y la hercogamia . A partir de un 

e\ pcr1rncnto en condiciones natural es se e\aminó la proporción de 

flore s que produjeron frutos y el número de semillas por fruto co1110 

estitmdores del é\ito rcproductirn fe111cnino. Se encontró que las 

flores de entrecruza111iento produjeron una 111enor proporción de 

frutos \ se111illas que las flore s de polini zación natural. Esta 

di frrencia represento un 65% de incremento en el éxito reproducti\ o 

materno como resultado de la autofertilización. El análisis de 

selección indicó que la selección actúa de manera direccional 

negati,·a y estabilizadora sobre el largo de corola. Este patrón es 

parcialmente consistente con la hipótesis de que el beneficio ele esta 

estructura es promowr el entrecrllí.:amiento. No se detectó se lección 

actuando sobre la hercogamia. Ambo atributos presentaron Yariación 

genética. aunque la 111agnitud de la heredabilidad no fue diferente de 

cero. Dacio que los ni\cles de depression endogá111ica de esta especies 

son 111enores a 0.4. los resultados sugieren que el sistema de 

apareamiento se mantendría en autofertilización . 
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Garantía reproductirn de la autopolinización en Datura stra111011iu111: 

variación genética y selección natural del tamaño floral y la 

hercogamia 

Introducción 
El sisre111a de apareamiento de las angiosper111as describe sus 

patrones de polinización. fertilización y aborto selecti\ o de se111illas 

(Willson. 1983) por lo tanto puede afectar la e\ olución de las poblaciones 

naturales. al condicionar la 111anera en que los genes se tran s111itcn a la 

siguiente generación (Han 1 y Clark. 1989: Barren y Eckert. 1990: BrO\\ n. 

1990). En plantas hermafroditas. la 111anera de apareamiento puede \'ariar 

entre la autofertilización y el entrecruzamiento completo. Sin embargo. 

las plantas polinizadas por animales muestran una variación 111uy 

importante en la magnitud de ambas formas de apareamiento (Vogler y 

Kalisz, 2001 ). Entender las causas de esta variación es una de las 

preguntas centrales de la biología e\'olutiva (\Valler. 1993: Barren. 2002) . 

Los primeros estudios sobre los sistemas de apareamiento en 

plantas se iniciaron independientemente por Knight ( 1799 ) y Darwin 

( 1868. 1876) y se enfocaron en la biología de la polinización. Estos 

naturalistas ad\·inieron que las plantas resultado de la autofcrtili zación 

generalmente producían progenie menos vigorosa que aquellas producto 

del entrecruzamiento . A pesar de que el menor vigor de la progenie podría 

representar un costo para las plantas. Darwin (1876) y Müller (1883) 

consideraban que la capacidad de producir semillas por medio de la 

autofertilización podía funcionar co1110 un seguro reproducti vo cuando las 

condiciones para la polinización cruzada fueran inadecuadas. Es decir. 

pro\·eía una gom111íu nprod11C1i1·a. 



Otra hipótesis propuesta sobre la evolución de la 

autofenilización fue desarrollada por Fisher ( 1941 ). Fishcr desarrolla un 

modelo genético en el cual se demostró que en una población donde las 

plantas únicamente se reproducen a través de la polinización cruzada. 

cualquier mutación que promoviera la autofertilización redundaría en 

una \Tntaja adicional en términos reproductivos. Esta 'entaja adicional 

se ohticnc sólo si los mutantes capaces de autofertilizarsc producen la 

misma cantidad de semillas por entrecruzamiento 'ía paterna. es decir. 

que no sufran una reducción en la cantidad de polen disponible para 

donar con respecto a aquellas plantas que solamente se entrecruzan . .Los 

mutantes capaces de autoferti 1 izarse tendrían un 50% más de 

descendencia con respecto a los fenotipos de entrecruzamiento. Este 

incremento en el éxito relativo de los mutantes haría que el alelo que 

incrementa la autoferti 1 ización fuera seleccionado a favor y la población 

e\'olucionaría hacia el sistema de apareamiento de autofertilización . .lain 

( 1976) denominó como selección auro111á1icu de la a111opoli11i::ació11 a 

esta hipótesis. 

Aunque la depresión por endogamia (ó. reducción de la 

adecuación de los individuos derivados de cruza entre parientes. 

gcneral:nente homocigotos para loci de viabilidad o fecundidad) podría 

restringir la evolución de la autofertilización. Lande y Schemske ( 1985) a 

partir de su modelo concluyen que la depresión por endogamia en 

realidad predice dos sistemas de apareamiento extremos. autofertili zación 

completa o entrecnm1111iento. Si la depresión endogúmica es menor a O.:' 

las poblaciones e\ol ucionarían h~1cia la autokrtili1<1ción completa . si 1<1 

depresión endog~1mica es superior a 0.5, la 'en taja automática ele b 



autofertilización se anula y las poblaciones evo 1 ucionarían hacia el 

entrecruzamiento. Es importante hacer notar que la ventaja del 

entrecruzamiento ocurre únicamente si la producción de semillas no está 

limitada por polen. por ejemplo que no exista limitación la presencia de 

polini zadores en plantas polini zadas por animales. A pesar de que en 

muchos estudios los niveles de depresión endogámica sugieren que el 

entrecruzamiento debiera ser favorecido (ver Schemske y Lande. 1985: 

Barrett y Eckert. 1990: Barrett el a/ .. 1996), el 50</(i de las plantas 

hermafroditas polinizadas por animales presentan sistemas de 

apareamiento intermedios (Vogler y Kalisz. 2001 ). Este patrón sugiere 

que otros parámetros además de la depresión endogámica están 

inYolucrados en la e\·olución de la autofertilización (Charlesworth y 

Charlesworth. 1987: Holsinger, 1988; Holsinger. 1991: Vahara. 1992: 

.Jarne y Charleswo11h. 1993; Waller, 1993; Schoen el al .. 1996: Johnson y 

Steiner, 2000). 

No obstante. Ja garantía reproductiva fue Ja hipótesis preferida en 

Yarios estudios para explicar la e\olución de la autofertilización (Baker. 

1965: .lain. 1976; Lloyd. 1979 1980: Schoen y Bro\\'n. 1991 : Schoen y 

Lloyd. 1992). La evidencia disponible sobre la capacidad de la 

autofenili zación de ofrecer una garantía reproductirn es escasa 

comparada con la e' idencia sobre la depresión por endogamia 

(Goodwillie 1999a: Holsinger. 2000). sobre todo para poblaciones 

naturales (Herlihy y Eckert. 2002 ). Más aún. 13 e, ·idencia se basa en 

correlaciones entre la variación en el sistema de cruza y atributos del 

ambiente que pueden afectar la actividad y disponibilidad de los 

poi ini zadorcs. fa, orcciendo la autof crti l izac ión ( M ottcn. 1982: \\"yatt. 



1986: Redbo-Torstensson y Berg. 1995: Barrett e1 al .. 1996: Pannell. 

l 997a. I 997b: Purnachandra Rao el al .. 2001: Gómez. 2002 ). 

A pesar de que la importancia de la gara111ía reproduC/i\'(/ ha sido 

reconocida en muchos estudios ( Piper el al .. 1986: Barre! et al.. 1989: 

Dole. 1992. Rathcke y Real. 1993 : Affre y Thompson. 1999: Fishman y 

\\"yatt. 1999: Kalisz e1 al .. 1999: Kephart el o/ .. 1999: Lennartsson. e1 al. 

2000: Stephenson e1 al. 2000: Fausto el al. 2001 : Goodwillie. ! 999b. 

2001: Pannell. 2001: pero ver Leclerc-Potvin y Ritland. 1994: Eckert y 

Schaefer. 1998). sólo en la última década se han lle\ ado a cabo estudios 

para cuantificar su magnitud en poblaciones naturales ( \ er Eckert. 2000: 

1-krrera e1 al .. 2001: Herlihy y Ecken. 2002). Estos estudios han 

cuantificado la gara111ía rcproduclirn utilizando el protocolo propuesto 

por Schoen y Lloyd ( 1992 ). Por lo tanto es necesaria más evidencia para 

ponderar la importancia de la garo111ía reprod11cti1·a como parámetro 

rcle\·ante en la e\·olución de la autofertili zación. 

Para que la autofertilización pueda ofrecer una gorn11110 

rcproducriva es necesario que las funciones sexuales coincidan espacial y 

temporalmente. En particular, la variación en \'arios atributos florales 

como la dicogamia (separación temporal en el tiempo de maduración de 

anteras y estigmas). la hercogamia (separación espacial de las anteras y 

los estigmas). la morfología floral. el nivel de auto-compatibilidad 

(interacciones químicas entre el estigma y los granos de polen). pueden 

afectar la magnitud del entrecruzamiento (Lloyd y Schoen. 1992: Frazee. 

y Marqui s. 1994: Willson. 1983 ). El conocimiento del \ alor selectivo de 

los atributos florale s ha permitido entender su papel en la\ ari ación de los 

:;istcmas de aparcamiento en plantas ( Sakai y Westncat. 2001 ). 
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Por ejemplo. en especies polini zadas por animales. la se lecci ó 1~ 

natural generalmente favorece a las plantas con tama11o fl ora l 

relatiYa111ente grande, ya que éste incrementa la frecuencia de visitas y la 

eficiencia de los poi ini zac ión . pro1110\ iendo el entrecruza111icnto 

(Stebbins. 1971 : Bel l. 1985: Conner y Via. 1993 : i\:lazcr y Hultgard. 

1993: Klinkhamer et al .. 1994: Conncr \ º Rush. 1996: Conner. 1997: 

Schemske y Bradsha\'. 1999: Worley y Barrett . 2000). De la mi sma 

manera. el ni\ ·e l de hercogamia también actúa promoviendo el 

entrecruzamiento (Ga lcn y Stanton. 1989; Wolfc y Barret. J 9(-i 9: Murcia. 

1990: Holtsford y Ellstrand. 1992: Kohn y BaJTet. 1992: Harder y Barrer. 

1993: Campbell et al .. 1994: Carr y Fenster, 1994: Belaoussoff y Shore. 

1995; Conner et al .. 1995; Karron et al .. 1997: Chang y Rausher. 1998: 

Kali sz et ol .. 1999). En resumen. la mayoría de la evidencia e\ istcnte se 

ha enfocado a obsen·ar y cuantificar la i111portanci a de los atributos 

florales en promover el entrecruzamiento (Solbrig. 1972: Clegg y 

Epperson. 1988; Nilsson , 1988; Herrera. 1996; \Vil son et al., 1994: 

Galen. 1996; Campbell. 1996: Galen. 2000; Kelly y Willis. 2001 ). Sin 

embargo. en especies y poblaciones que presentan altos ni\ ·e les de 

autopolinización. el valor adaptati\'O de los atributos fl ora les ha sido poco 

estudiado. 

La mayoría de los atributos florales relaci onados con el 

entrecruzamiento (tama11o fl oral. hercogamia) 111uestran \ ariación 

genética (Campbell et al .. 199 1: \Vo lfe , 1992: Carr y Fenster. 1994: 

Robertson et al .. 1994: Conner y Rush. 1996: Herrera. 1996: Wolfe y 

Krstolic . 1999). La heredabilidad reportada para el largo de coro la \ ari a 

entre 0.33 y 0.~6 ( R id e1 ol .. 19 /í\: Sc hoen. 1982: Shorc y Barrctt. 



1990: Schwaegerle y Levin. 1991: Holtsford y Ellstrand. 1992: Mitchell 

y Sha,,·. 1993: Damgaard y Loeschcke. 1994: Robertson er al .. 1994: 

Andersson. 1996: CampbelL 1996: Elle. 1998: Ashman. 1999) y la 

heredabi 1 idad de la hercogamia ,·aría entre 0.24 y 0.68 (En nos. 1981: 

Carnpbell. 1996: Chang y Rausher. 1998: Worley y Barren. 2000). Li 

presencia de ,·ariación genética en estos atributos permitiría qut' la 

selección potencialmente afecte dicha , ·ariación ya sea in crementando 

o reduciendo el \·alor promedio de los atributos. 

De acuerdo con la evidencia existente, se espera que cuando la 

autofertilización garantice la reproducción. se reduzca el , ·alor adaptati' o 

de los atributos florale s asociados con el entrecruzamiento (Sakai y 

Westneat. 2001 ). Sin embargo, ningún estudio ha estimado 

simultáneamente la magnitud de la garanría reproductiva de la 

autofertilización y los patrones de selección sobre atributos florale s 

asociados con el entrecruzamiento. En este estudio se estimó la magnitud 

de la garantía reproducrirn ofrecida por la autofertili zac ión y su relación 

con los patrones de se lección en dos atributos florales relacionados con el 

entrecruzamiento (largo de corola y hercogamia) en una población 

experimental de Darura srramonium con ni\'eles variables de 

autofcrtilización (Núi1ez-Farfán et al. 1996). Asimismo, se determinó la 

proporción de variación genética aditiva en ambos atributos . 



Material y método 

Sistema d<! €!St11dio 

Dawro s1ra111oniu111 (Solanaceae) es una hierba anual autocompatible (ca . 

98 °!ti) de amplia distribución en México (Núiiez-Farfán. 1995: l\úi'iez

Farfan y Dirzo. 1994: Núiiez-Farfán et al .. 1996) (fig. 1 ). Las 

poblaciones desall"ollan todo su ciclo de ,·ida durante la temporada de 

llu\'ias. La tasa de entrecruzamiento puede 'ariar entre 1.3 - 17.0 ",o 

(Motten y Antono,·ics. 1992: Cuevas. 1996). Existen dos morfos en 

coloración dados por Ja coloración de antocianina. La coloración es una 

carácter mendeliano (verde recesivo y morado dominante) . Además Ja 

coloración es un caracter neutro ya que la reproducción no se afecta y los 

polinizadores no distinguen entre morfos (Stone. 2000). Dentro de las 

poblaciones la variación en los ni veles de entrecruzamiento inter

individual dependen de los niveles de hercogamia. la cual presenta 

además variación genética (Motten y Antonovics , 1992: Motten y Stone. 

2000). Las plantas más hercógamas tienen niveles superiores de 

depresión endogámica (Stone y J\fotten. 2002) consistentes con Ja 

expectati va teórica sobre el papel de la hercogamia en la promoción del 

entrecruzamiento ( Motten y Stonc. 2000). La hercogamia n ·ita el 

entrecruzamiento siempre que la separación entre anteras y estigmas 

supere los 3.5 mm (Motten y Stone. 2000). D. s1ro111011iu111 tiene flore s 

solitarias cuya corola puede tener un largo aproximado de 9 a 13 cm y 

sólo se encuentran reccptiYas durante una noche (\;úi'iez-Farfán c:t al .. 

199() ). La floración dura 'arias semanas. 

7 



La apertura de la flor ocurre antes de anochecer. y el cierre 

durante las primeras horas de la mai1ana siguiente (Núiiez-Farfán C'f al .. 

1996). En las plantas más graneles el número máximo de flores receptivas 

simultáneamente es de 5 (J. Fornoni. obs. pers. ). lo que disminuye la 

posibilidad de geitonogamia (autofertilización mediada por la acti,·idad 

de los polini zadores entre flores de una misma planta). La polini zación 

cruzada depende principalmente de la actividad de esfíngidos nocturnos 

(Grant y Grant. 1983: Motten y Antonovics. 1992: Cuevas. 1996: Núi'iez

Farfán C'f al .. 1996 ), aunque las abejas (A pis melli/era) también visitan la 

flores antes de la antésis (Sharma, 1972: Grant y Grant. 1983 ). En otras 

especies polinizadas por esfíngidos nocturnos. se ha observado que estos 

,·isitan más a las flores de mayor tamai'io (Brody. 199:2. Brody y Mitchell. 

1997. Monthershead y Marquis. 2000. Young. 2002 pero ver Pettersson. 

1991. Willmott y Búrquez 1996). Las anteras maduran unas horas antes 

que el estigma. por lo que esta especies ha sido descrita como protúndrica 

(Núi'iez-Farfán C't al .. 1996). Sin embargo. la viabilidad del polen permite 

la autoferti 1 izac ión autónoma (no mediada por po 1 in i zadores sen su 

Schoen y Lloyd, 1992: Fornoni y Núliez-Farfán. 2000). La magnitud de 

la depresión por endogamia es de 0.39 para el número de semillas en el 

Pedregal de San Angel (Núi'icz-Farfán eral .. 1996) y O. 15 a 0.25 para la 

producción de frutos y número de semillas en dos poblaciones de 

Carolina del J\iorte (Stone y Motten, 2002). 



Sirio de estudio 

El estudio se llevó a cabo en la localidad de Ticumán. Morelos 

( l 8ºN. 99º0) a menos de 1 km de una población natural de Do111ra 

s11w1w11iu111. Esta localidad se encuentra a 961 m sobre el ni' el del mar. 

tiene una temperatura media anual de 23.1 ºC y una precipitación media 

anual de 802.1 mm (García. 1988). El sitio de estudio se encuentra 

ubicado en una zona de selva baja caducifolia. La población natural de D . 

. \tro111011i11111 de esta localidad ha sido observada desde 1989 (1\lúiiez

Farfán, 1991: Cunas. 1996: Vah·erde eral .. 2001 ). lo que siguiere que es 

una población relativamente estable. 

l) 



Figura l . Durura s1ra111oniw11. A. Aspecto de la planta adulta. B. Flor. C. 

Fruto. D. Corte longitudinal de un fruto maduro . E. Fruto maduro abierto. 

F. Semilla . 

l () 



Disáio experi111e111al para 11/edir la \'(/riacwn gcnl;fica del largo de 

coro/o y la hercoga/1/ia 

Durante el mes de noviembre de 1998 se colectaron los frutos de 

94 plantas de D. srrn111011i11111 procedentes de la población natural de 

Ticumán . De cada fruto se se leccionaron 50 semillas que se sembraron 

en macetas de plástico de 3 litros en el i1l\'crnadero del Instituto ele 

Ecología: Ul\'AM. De las 94 frutos, 57 tuvieron suficientes plántulas 

germinadas. La primer plántula germinada de cada fruto fue 

transplantada individualmente a una maceta. Cuando las plantas 

comenzaron a florecer (enero 1999) se realizaron cruzas controladas de 

acuerdo con el diseiio conocido como Carolina del '\orte l (fíg. 2) (\·er 

Ll\\Tence. 1984 ). Este diseiio permite estimar el componente aditi' o de 

la variación fenotípica . necesario para determinar la\ mi ación genética de 

un atributo. Diecinue\·e plantas fueron · asignadas aleatoriamente par<1 

scrrn· como donadores de polen (plantas padre) y 38 como receptoras 

(plantas madre). Cada planta padre se apareó con un par de plantas 

madres . A su vez, este par de plantas madre únicamente se entrecruzaron 

con la planta padre que les fue asignada ( fíg. 2). Las cruzas controladas 

consistieron en la transferencia de polen de las anteras de la planta padre 

sobre el estigma de las plantas madre. ad libirun1. Las plantas que 

funcionaron como madre fueron emasculadas antes de la antesis para 

evitar la autopolinización autónoma y aquella pro\·ocada por la 

manipulación. En las plantas madre cada flor polini zada manualmente se 

marcó con alambre de color para identificarla posteriormente . 
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TTTT TTTT 
hermanos completos hermanos completos 

medios hermanos paternos 

Figura 2. Di seii o de cru1as di aléli cets ((etrolina del '\ort e 1). 
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A finales de mayo de 1999 se cosecharon los frutos de las plantas 

hembra. obteniéndose 19 familias de medios hermanos paternos (3~ 

fomilias de hermanos completos). De cada familia ele hermanos 

completos se eligieron aproximadamente 50 semillas ele un fruto y se 

almacenaron a 5° e durante tres semanas para incrementar la lasa de 

germ111ac1on (Fornoni y Núiiez-Farfán. 2000) . Posteriormente las 

semillas fueron la' aclas en una solución de hipoclorito de sodio al 6" o. 

alcohol al 70° ~ , y agua durante 5 minutos. para evitar la proliferación ck 

hongos durante la germinación . A principios de _junio del mismo a11o. las 

semillas se sembraron en macetas de plástico de 0.5 litros usando suelo 

comercial y se colocaron en el in\'ernadero. De las semillas que 

germinaron se seleccionaron bs 6 primeras plántulas por madre y :,e 

transplantaron a macetas indi' iduales cuando produjeron la primer hoja. 

Para e,·itar efectos de la luz en el crecimiento de las plántula s se rotaron 

de lugar periódicamente. Como resultado de este procedimiento se 

obtu\ ieron un total de 200 plántulas correspondientes a 19 padres. 38 

madres con 4-6 réplicas por madre. A finales de _julio ele 1999. las 

progenies fueron sembradas en una parce la e:-; peri menta 1 ( 22 x 50 rn) en 

Ticumán. El suelo de la parcela se preparó p1-e\ iamcnte para e\·itar la 

prolikración de malezas .. y la competencia wn las plántulas de D. 

srru111011i11m. Las plantas se sembraron a 1 m de di stancia entre ellas de 

acuerdo con un dise11o aleatorizado. 

Cuando las plantas alcanzaron Ja edad reproclucti\ a C'-lo' iembre 

1999). se midió el largo ele corola y la hercogamia para cada planta con 

un \crni cr digital ele precisión 0.01 rnm (Mitutoyo Corp .. Toi-;io. Japón) 

( lig . .) J. 



El largo de la corola y los ni,·el s de hercogamia fueron utili zados 

para determinar la presencia de variación genética aditiva en ambos 

atributos florales . Al final de la etapa reproducti va se colectaron todos los 

frutos maduros. Para obtener una medida de la adecuación individual por 

\'Ía materna se estimó el número total de semillas a partir del 'olumen de 

cada uno de los frutos producidos por cada planta . Para calcular el 

,·olumen. en cada uno de los frutos colectados se midió la altura . 

diámetro mayor y diámetro menor con un vernier digital. El 'o lumen es 

el producto de la multiplicación de las tres medidas. Con la medida del 

\'Olumen por fruto se estimó el número de semillas como: número de 

semillas= 0.026 (\'Olumen): (re= 0.984. P < 0.0001. /1 = 35 ). 
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Positiva Negativa Cero (no hercogamia) 

Figura 3. Ni, eles de hcrcogarnia en Durura sr1w1101Ji11111 
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Experimento de Garantía Reprod11cti\'(/ 

Para determinar la magnitud de la Garantía Reproductiva de la 

autofertilización, se utili zaron 35 plantas que no se incluyeron en los 

análisis de variación genética . En cada planta se realizaron dos 

tratamientos pareados según la metodología propuesta por Schoen y 

Lloyd ( 1992). El método consiste en comparar la producción de semillas 

de flores que se polinizan naturalmente con respecto a flores emasculadas 

en la misma planta como un procedimiento experimental para medir la 

goro111ía reprod11uirn de la autopolinización autónoma. Si la cantidad de 

semillas producidas por las flores de polinización natural (Sel es mayor 

que aquellas de las flores de entrecruzamiento (S~) en ausencia de 

gcitonogamia. la autofertilización autónoma (aquella no mediada por 

polinizadores) (Schoen y Lloyd. 1992) ofrecería goro111ía re¡>rod11ctirn 

(R). La garo111ía reprod11C1i1 ·0 se estima como: 

Debido a que las flores de D(ff11ra s1ra111011i11m alcanzan la antésis 

de noche y que además sólo duran abiertas un día. todas las flores no 

asignadas a un tratamiento en una planta fueron eliminadas para evitar la 

geitonog:amia. Así. la diferencia positi' a en la producción de semillas 

entre los tratamientos control y de entrecruzamiento reflejó 

c:-;clusi,amente la capacidad de producir semillas por medio de la 

autofcrtili zación autónoma. Los tratamientos se aplicaron de manera 

secuencial para que durante una noche cada planta únicamente tu\ iera 

llores de uno u otro tratamiento. 
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Para el tratamiento control se marcaron flores antes del anochecer 

que fueran a alcanzar la antésis esa noche. Para el tratamiento de 

entrecruzamiento se emascularon todas las flores disponible en una 

planta 12 horas antes de la antésis para e,·irar la autofertilización 

adelantada (aquella que ocurre antes de la antésis como resultado de la 

protándria ). Por lo tanto la producción de semill as de estas flore s se debió 

nclusivamente al entrecruzamiento. Para asegurar una fuente de polen 

para las flores de entrecruzamiento. la aplicación de los tratamientos se 

reali zó de manera aleatoria en la mitad de las plantas disponibles por dia. 

Las flores manipuladas para cada tratamiento fueron identificadas para 

estimar la proporción de flores que produjeron fruto (fruir-set). Los frutos 

correspondientes a cada tratamiento se identificaron con anillos ck 

diferente color. Los tratami entos se aplicaron sucesi,·amente en cada 

planta hasta asegurar al menos 1 fruto maduro por tratamiento por planta. 

Análisis de datos 

Garantía Reproducrim 

La Garantía ReproductiYa por cada planta se estimó utili zando el 

número de flores que produj eron fruto (fruit-set) y el número total de 

semillas por fruto para 35 plantas. Se reali zaron r-pareadas para cada 

\ariable de respuesta para determinar el efecto del tratamiento (Herlihy y 

Eckert. 2002), utilizando el programa JMP (SAS 1995). Este análisi s 

controla cualquier efecto del tamailo de las plantas en la producción de 

frutos y semillas. 
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i:oriación gené11ú1 aditirn para el tamwlo.florol y la hercogamia 

Para determinar la presencia de variación genética aditi\·a para el 

largo de corola y la hercogamia se realizaron ANDE\/ AS anidados 

(!\1odelo JI: Sokal y RohlC 1995) para cada atributo por separado. Los 

términos Padres y Madres (Padres) del ANDEVA fueron considerados 

como aleatorios. La F para el término Padres se calculó utilizando como 

denominador el Cuadrado Medio del término Madres anidadas en Padres. 

Los errores mostraron una distribución normal de acuerdo con la prueba 

de Shapiro-Wilk (tamai'io floral: ¡,¡· = 0.9816, P = 0.5-+94: hcrcogamia: 11· 

= 0.9908. p = 0.9700). 

La varianza genética aditiva (0
2
A). que en el caso de medios 

hermanos paternos se estima como la covarianza entre ellos y se obtiene 

mediante la fórmula 1!'.i0
2
,\. Esta fracción es un estimado de la \ ariann 1 

fenotípica atribuible a los padres y retleja la proporción de la \ aria111a 

total sobre la cual puede actuar la selección (Lynch y Walsh. 1998 ). La 

hcredabilidad en el sentido estricto (h
2

11 • que es la fracción de la \'arianza 

fenotípica total de un carácter determinada por la \·arianza genética 

aditi\·a, Falconer, 1981; Roff, 1997: Lynch y Walsh , 1998) se obtu\·o a 

partir de los componentes de varianza genéticos como: h" 11 = 4 ( u 2p/a 2
1). 

donde 0
2 Pes el componente de varianza esperado debido a los padres. 0

2
1 

1 
. •. . 1 1 1 1 1 dd 1 1 es a \'ananza 1enot1p1ca tata (G-1 = a-P + 0-111 + a-..,). on e 0-111 es e 

componente de varianza esperado debido a las madres anidadas dentro de 

padres. y cr2
" es el componente de varianza esperado del error (aquel 

atribu:do a la \·ariación de la progenie dentro de madres anidadas dentro 

ele padres) . La signiliL·aneia y los errores estándar de la heredabilicbcl etc 
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Ja hercogamia y del tarnal'lo de la flor fueron estimados usando la técnica 

paramétrica de re-muestreo conocida como "Jackknife" (Sokal y Rohlf. 

1995). Esta técnica permite obtener pruebas de r de Srudent e intervalos 

de confianza de un parámetro estadístico (es decir. h2
11) cuya distribución 

se desconoce (ver aplicación en Núi'lez-Fárfan. 1991 ). El procedimiento 

implica el cálculo de la heredabilidad eliminando cada \CZ una familia 

paterna. Este procedi111icnto se reali za (11 - 1) \·eces. donde /1 es el número 

de fa mi 1 ias paternas. De esta manera. se obtienen los pse udo\·a lores ((A. 

pseudo-heredabilidad). co1110 </>; .1 = (h2
, . n) - [(11 - 1). h2

,. 1]. donde h:. ;_1 es 

la heredabilidad estimada eliminando cada vez una fa111ilia paterna. y h2
, 

es la heredabiliclad \Crdadera (es dec ir. la esti111ada con /1 fa111ilias) . El 

estadístico de las rp se obtiene a partir de su media como ~ = [(L <P Yn J 
El error estándar aproximado de ~ se clefi ne como 

~¿(~,-~% r d · · 1 1 d b·1 ·d d S~ = ( * I). ara etermmar s1 as 1ere a 1 1 a es son 
11 ·17-

significativamente diferentes de cero fueron aplicadas pruebas de r (a= 

0.05. g.1. = n - 1 ). Finalmente, con ~ y S~ . se pueden construir los 

intervalos de confianza como (ver Arvesen y Schmitz, 1970 

: Sokal y Rohlf. 1995 ): 

~ ± ( r f/ = o' o 5' g. l. = ( n - 1 ) * s~ ) 
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Corre/ acion<!s fenor í¡1icas .1 · g<!nÚr icas 

Las correlaciones fenotípicas entre la hercogamia y tamaí1o de la 

flor fueron estimadas usando el coeficiente de correlación de Pearson 

(Rausher y Simms. 1989) y las genéticas usando el \'alor promedio de 

ambos caratcres de cada progenitor paterno. 

A11ú/isis d<! selección natural sobre el largo de coro/o .1 · /o /Jacoga111ia 

Previo a los análisis de selección, la hercogamia y el tamaí1o de la 

flor fueron estandarizados con media igual a O y des\ iación estándar 

igual a 1 (Lande y Arnold. 1983 ). La adecuación relati\ ·a (11·1) para un 

planta fue estimada como 11·; = 
11Í{¡:. dond¡ · vV. es el número total se 

semillas de Ja planta i. y W es Ja media poblacional para este carácter. 

Por lo tanto. W = 1 (Lande y Arnold. 1983 ). La adecuación relati\ a y las 

\·ariables estandarizadas fueron utilizadas en los análisis de se lección. La 

estandari zación de ambas \'ariables permite que los gradientes de 

selección estimados sean comparables en unidades de desv iación 

estándar de las variables sin transformar (Lande y Arnolcl. 1983 : J\ú11cz

Farfán. 1991: Nagy. 1997). La intensidad. el modo y la dirección de la 

selección natural sobre la longitud de la corola y la hercogamia fueron 

estimados mediante un análisis de regresión múltiple (Lande y Arnold. 

1983). Los análisis de regresión múltiple lineal y cuadrática fueron 

realizados por separado para e\ itar sesgos en la estimación de los 

gradientes lineales (Lande y Arnold. 1983). Los análisis de regresión se 

reali za ron sobre los \·a lores fenotípicos y rcproducti\ os (Lande y Arnold. 

1983 ). Los gradientes de selección fueron estimados usando el programa 
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FREE-STAT (versión 1.1 O: Michell-Olds. 1989). Las pruebas de 

significancia (pruebas de !) y errores estándar de los gradientes de 

sekcción fueron obtenidos con el procedimiento de ".Jackknife" también 

en FREE-STAT (Dudlcy. 1996: Vaherde et al. 2003:). Los estimados 

derivados del "Jackknife" son robustos a las desviaciones de normalidad 

de los residuales (Michell-Olds, 1989). El procedimiento de "Jackknife" 

se aplicó únicamente para los gradientes de se lección significativos. 
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Resultados 

Corantía reproducti\'lt 

En promedio la proporción de flores que produjeron fruto s 

(fruit-set) en el tratamiento control fue de 0.603 7 ± 0.041 (media = 
error estóndar) y en el tratarni emo de entrecruzamiento fue de 0.4264 = 
0.043 fFig. 4A). Con respecto a la producción de semillas. los fruto s 

correspondientes al tratamiento de polini zac ión natural produjeron 

287.12 :::: 18.93 semillas (media ::i:: error estándar) . mientras que los 

frutos del tratamiento de entrecruzamiento produjeron 144. 7 1 ± 18.39 

semillas (fig. 48 ). Las flores control produjeron un 30%i más fruto s y 

un SO<Yó más de semil las que las flores emasculadas. Los resultados de 

ias pruebas de !-pareadas indicaron que para ambos atributos se 

detectaron diferencias significati' as entre los tratamientos (fruit- se t: 

lw11s .. ~-<l = 3.08. P < 0.0041, n = 35: semillas por fruto: t 11111s.:1.i 1 = 6.82. P 

< 0.000 l. n = 35 ). Dado que la posibilidad de geitonogamia fue 

completamente eliminada en el e\perimento. los resultados indicaron 

que en la población e\pcrimental de Ticurnún. la capacidad de producir 

semillas mediante la autofcrti li zac ión autónoma ofreció Carantia 

ReproductiYa. 

1 ·arioció11 genética adilirn para el largo de corola _1· /a hercogo111io 

El 'alor promedio para la longitud de la coro la fue de ~Un -

0. 70 cm (media ± error estándar). con un rango de \ariación de 6.68 a 

10.:'9 cm. El , ·a lor promed io para la hercogamia fue de - 1.39 ± 0.12 
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mm. con un rango de \'ariación de -4,93 mm (estigma debajo de las 

anteras) a 1.0 mm (estigma arriba de anteras). El análisis de variación 

genética sólo consideró a aquellas familias paternas para las cuales se 

contó con suficientes réplicas por madre (4 plantas por madre) . Así se 

eliminaron 7 familias paternas de las 19 que originalmente se 

sembraron . Los resultados del análisis de 'ariación genética para 

ambos atributos detectaron un componente significativo asociado a los 

padres indicando que tanto el largo de corola como la magnitud de la 

hcrcogamia son atributos heredables (Tabla l. fig. 5). El análisi s de los 

componentes de varianza para el largo de corola reveló que el 

componente paterno representa un 14.1 S % de la 'arianza fenotípica 

total. cqui,alcntc a una hcredabilidad. h~ = 0.56. El jackknifr para 

determinar el intervalo de confianza reveló que el límite inferior se 

sobrelapa con cero (l, = -0.28). por lo que no es posible concluir que 

dicho estimado es significativo (P > O.OS). Para el caso de la 

hercogamia el componente paterno representó un 22.33 %. equivalente 

a una heredabilidad h~ = 0.89 . Sin embargo. el límite de confianza 

inferior (L¡ = -0.58) indicó que no es posible concluir que la 

hercdabilidad de la hercogamia es signifícati\ amente diferente de cero 

(P > 0.05). 
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Figura 4. Pro111edio (± 1 EE) para la proporci ó11 de llores que 

produjeron frutos (A). y el nú111ero de se111illas por fruto ( B J en los 

trata111ientos control (flores no manipul adas) y de entrecru zamiento 

(flores e111ascu ladas) en una población e.\ peri mental de Darura 

srm11w11i11111 en la lncalidad de Ticumán , More los . 

A. Frutos/ llores: 1 1 1 111:i . 1 ~, = 3.08. P < 0.004 1. n = 35 

B. Semi llas/fruto: 1111 11) . . 1~ 1 = 6.82. P < 0.000 1. 11 = 35 



Tabla l . Análisis de Yarianza anidado para exam inar la variación 

genética aditi\ a en el tamaf10 floral y la hcrcogamia en una población 

e\perimental de Darura srm111011i11111 en el Centro de México 

(Ticumán. Morelos ). Para ambos análisis se utili zaron Sumas de 
/ 

Cuadrados Tipo 111. Las Fs para el componente paternos se calcularon 

utilizando los CM del término Madres (Padres) corno denominador. 

Carúcter Fuente de g.1. 

Variación 

Largo corola Padres 11 

~fadres (Padres) 12 

error 104 

Hercogamia Padres 11 

Madres (Padres) 12 

error 74 

CM F 

142 .045 2.82 

50.260 0.89 

56.063 

3.695 3.39 

1.088 0.87 

p 

0.0436 

0.5530 

0.0227 . 

0.5715 

..,
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Correlacionfenorípica y genérica entre el largo de corola y la 

hercogamia 

Se detectó una correlación fenotípica negati,·a entre el largo de 

corola y la hercogamia (r = -0.199 7. P = 0.0238, n = 1.28 ). Es decir que 

a medida que el largo de corola aumenta la hercogamia se hace más 

positi\a (estigma arriba de las anteras) (fig. 6). La correlación genética 

no fue significati\'a (r = 0.3573. P = 0.2543 , n = 12). A partir de un 

análisis sobre el poder de la prueba se determinó que para un nivel de 

significancia de 0.05 la correlación entre ambos caracteres tendria que 

ser al menos 0.575983 . 

Selección natural sobre el twnwlofloral y la hercogo11Jio 

Se detectó selección direccional negativa y estabilizadora para 

el largo de corola (Tabla 2 y 3. fig. 7). No se detectó selección lineal ni 

cuadrática sobre la hercogamia (Tabla 2 y 3 ). Tampoco se detectó 

selección conelativa sobre el largo de corola y la hercogamia. El 

análisis de selección a nivel genético para el largo de corola y la 

hercogamia no fue significativo en el modelo lineal (F11 .9¡ = 0.6668, P 

= 0.5370, n = 12) ni en el cuadrático (F1s.6) = 0.2644, P = 0.917 L n = 

12). 
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Figura 6. Correlac ión fenotípica (r = -0.1997, P = 0.0238, n = 128) 

entre el tamai'lo floral y la hercogamia para Datura srra111011iu111 . Cada 

par ordenado co1Tesponde al va lor fenotípico promedio de una planta de 

la población experimental. 
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Tabla 2. Resultados del análisis de selección sobre el tamaf'lo floral y la 

hercogamia en una población experimental de Darura srra111011iu111 en el 

Centro de México (Ticu1mín. Morelos). Los gradientes direccionales se 

estimaron en un modelo donde únicamente se incluyeron los términos 

lineales. Entre paréntesis se presenta el error estándar de los gradientes 

de selección direccional (/J) y cuadrático (y). 

1\ = 128. * P= o.osn. ** P= 0.0011. 

Carácter fJ 

Largo corola 

.,, 
¡ 

Lar0 o corola ::. -0.1247* (0.0636) -0.1576** (0.0-+72) 

Hercogamia 0.0642 (0.0612) -O.O 114 (0.0721) 

Hercogamia 

O.O 146 (0.0252) 



Tabla 3. Resultados del aná lisis de , ·ananza de la rcgrcs1on para el 

análisis de selección. A. Modelo lineal. B. Modelo cuadrático. El 

modelo lineal explicó un 3(Y<) de la varianza, mientras que el modelo 

cuadrát ico explicó un l OcYo. Para ambos modelos se utili zó la suma de 

cuadrados tipo 111. 

A . 

Fuente de \'ariación 

Modelo 

error 

B. 

Modelo 

error 

g. l. 
.., 

125 

5 

121 

se 
2.8197 

58.7529 

8.4245 

53. 1482 

F p 

2.99 0.0534 

3.86 0.0027 

JO 
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Figura 7. Re lac ión entre la adecuac ión relat i,·a y el tamaí'i o fl ora l en 
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análi sis de se lección (ver Tabla 2). 
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Discusión 

Los resultados de este estudio revelaron que en una población 

experimental de Darura srramo11iu111. la autofertilización autónoma 

(aquella no mediada por polinizadores) permitió que las plantas 

produjeran en promedio un 65 1Yi, más semillas totales por indi\'iduo con 

respecto a indi\ iduos que solo tu\ icron la oportunidad de enrrcxTuzarse. 

Es decir. la autofertili zación ofreció gara111ía rr?produuirn. El análisis de 

selección sobre el tamailo floral y la hercogamia indicó que la selección 

natural actúa de manera negativa y estabilizadora sobre el tamai'io floral. 

mientras que no se detectó selección sobre la hercogamia. La correlación 

fenotípica entre ambos atributos florales fue negati\ a y significativa. lo 

que sugiere que están respondiendo al mismo factor ambiental. La 

correlación genética no fue significativa. lo que sugiere que ambas 

características están determinadas por distintos grupos de genes o que 

existe un bajo poder de la prueba para detectar un efecto. El análisis de 

variación genética para ambos caracteres detectó diferencias entre 

padres. aunque la estimación de la magnitud de la hercdabilidad indicó 

que para la población experimental las heredabilidades obsen adas no 

difirieron de cero lo que sugiere que la variación de ambos caracteres se 

erosionó o porque existe un bajo poder de prueba para detectarla. 

Estudios previos indican que Darura srra111011i11111 presenta 

niveles de depresión por endogamia menores a ú.4, y que se expresa 

únicamente en la producción de frutos (Ó = 0.25) y en el número 

promedio de semillas por fruto (8 = 0.39) (Núi'iez-Farfán et al. 1996: 

Stone y Motten 2002). Por lo tanto la estimación de la magnitud de la 

gorn111ía reprod11crim a través del fruit-set y el número de semillas 



ya considera el costo de la depresión por endogamia (reducción en la 

producción de frutos y en el número de semillas) . En este sentido. el 

beneficio de la autofertilización (garanría reprod11crirn) parece ser 

más alto que el costo (depresión por endogamia). Sin embargo. el 

costo de la autofertilización también podría verse incrementado si los 

granos de polen y óvulos que se utilizan para autofertilización restan 

oportunidades de incrementar el éxito reproducti\'O a través del 

entrecruzamiento. El descuento de polen (D 111 ) representa la cantidad 

de granos de polen que no estan disponibles para el entrecruzamiento 

corno resultado de la autofertilización (Uyenoyama. 1991 ). De la 

rrnsma manera. el descuento de semillas (D1) representa aquella 

proporción de Ó\ u los que se pierden ele entrecruzarse como 

consecuencia de la autofenili zación (Lloyd 1992) . . Por lo tanto el 

descuento de semillas es inversa mente proporcional a la magnitud de 

la garantía reproductiva . Tanto el descuento de polen como el de 

semillas se expresan como una tasa que varia entre cero y uno. 

El modo de autofertilización es de vital importancia para 

entender las circunstancias en las que la selección natural favorece la 

autofertilización con respecto al entrecruzamiento en el éxito 

reproductivo de los individuos (Lloyd y Schoen 1992: Leni 1988). 

Si la autofertilización autónoma ocurre antes del entrecruzamiento 

por ejemplo en la protándria, cleistogamia. geitonogamia las 

oportunidades para que ocurra descuento de semill as y de pókn son 

mayores que sr la autofertili zac ión ocurre después del 

entrecruzamiento como ocurre en la protoginia y casmogarrna 

( \1lallick. 2001 ). 
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En el modelo de Lloyd ( 1992). la condición necesaria para 

que evolucione la autofertilización es: 

2( 1 - 8) > Dm + Dr 

donde: 

o= depression endogámica 

/)111 = descuento de polen 

/J 1 = desc uento de semillas 

Esta desigualdad indica que cuando la pérdida en la 

producción de semill~s (Dr) y de pólen (D 111 ) para entrecruzamiento 

como resultado de la autofertilización sea menor a la ganancia en 

semillas por autofertilización ponderada por la magnitud de la 

depresión endogámica 2(1 - 8) , la autofertilización se verá 

favorecida. El doble producto resulta de la diferencia en el número de 

gametos que aportan a un cigoto un evento de autofertilización 

comparado con uno de entrecruzamiento (costo de la meiosis ). 

En generaL cuando Ja autofertilización ofrece garamía 

rcprod11ctirn, el descuento de semillas es muy pequefio. Dr ~ O. 

debido a que las plantas anuales no pueden incrementar su é:-;ito 

reproductivo femenino mediante el entrecruzamiento. A su vez 

cuando esto ocurre. el descuento de polen también es probable que 

sea nulo o muy pequeilo Dm ~ O. debido a condiciones adversas para 

la polinizac ión ( Lloyd 1992 ). 

Dm+ Dr= O. 

Por lo tanto. en este escenario si la depresión por endoga mia 

es menor a 1, entonces la autofertilización siempre es favo recida. 
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Los resultados para Darura stra111oniu111 indican que la 

~arantío Reproductii·o es significativamente mayor a cero. Si 

asumimos que bajo estas condiciones el descuento de semillas v 

posiblemente el de polen son muy bajos. la autofertili zación sería 

fayorecida . La velocidad de fijación de un mutante que se 

autofertili zara completamente dependerá del grado de depresión 

endogámica. que para esta especie varia entre 0.25 y 0.39. Si D 111 + D1 

> O. considerando el umbral más alto de depresión end()gámica. los 

costos para que la autofertilización se vea favorecida ocurre cuando 

Dm + Dr < 1.22 dado que 2( 1 - 0.39) = 1.22. 

En la actualidad pocos estudios han cuantificado el descuento 

de polen (Holsinger et al. 1984: Lloyd y Schoen 1992: Chang y 

Rausher 1998) y semillas (Lloyd 1992; Chang y Rausher 1998). 

Dado que D. Srro11w11iu111 es una especie donde una proporc1on 

significativa de las semillas producidas por autofertili zación es 

resultado de la autofertilización que ocurre antes de la antésis 

(autofertilización adelantada se11s11 Lloyd 1992). el supuesto de que el 

descuento de polen es bajo en esta especie parece razonable. Sin 

embargo. ningún estudio a cuantificado la importancia relativa de 

ambos factores en el costo total de la autofertilización. por lo que la 

'alidez de dicho supuesto debe ser puesto a prueba en futuros 

estudios. 

El análisis ele selección sobre el tamaiio floral resultó 

consistente con la presenci a de un beneficio asociado a la 

autofcrtilización . El patrón de selección negati\O para el tama11o 

llora! apoya la hipótesis de que esta estructura no ofrece 111ngl'.111 



beneficio cuando la reproducción ocurre principalmente por 

autofertilización. Además la presencia de se lección negativa sugiere 

la presencia de costos asociados a la asignación de recursos a la 

estructura floral (Charnov. 1982: Martínez del Río y Búrquez. 1986 ). 

La detección de un patrón de selección estabilizador sugiere que la 

reducción o incremento en el tamai"io floral podría estar restringida 

por CO\ ariación con otros atributos reproductivos ( Morgan y Barrett. 

1989). por interacciones ele herbívorismo (Mutikainen y Delph. 1996 : 

Strauss et al.. 1996: Strauss, 1997: Strauss y Ambrustcr. 1997: ). por 

depredación de semillas (Kudoh y Whigham. 1998). o por conflictos 

entre la función masc ulina y femenina (Rausher y Chang. 1999: 

Thompson, 200 l ). Por ejemplo, la correlación entre el tamaiio floral 

y la hcrcogamia indica que si el largo de corola se redujera a los 

ni veles más bajos de su rango de variación, esto produciría la 

ausencia de so lapamiento entre las anteras y el estigma afectando 

posiblemente los niveles de autofertilización (Stone y Motten 2000). 

En resulllen en Da111ra stra111011i11111 la ventaja de la 

autopolinización autónollla de proveer garantía reproducti)'{[ sugiere 

que el sistema de apareallliento se lllantendría en autofertili zación. La 

C\ o lución por se lección natural del talllaiio floral y la hcrcoga 111i <1 

bajo condiciones de autofertiliz<h.:ión es factible siempre y cuando se 

ongine nue' a ,·a nación genética. Las correlacione entre el largo 

floral y la hercogami a indican que son caracteres que pueden 

C\ olucionar de Jllancra independiente. En conclusión los resultados 

apoyan la hipótes is de la garanría reproducrirn como un mecani s111 0 

que fa, orecc la ernlución de la autofertilización . 
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